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Der Nutzen der Roten Waldameisen im vorbeugenden Schutz der europaischen 
Walder gegen Schadinsekten wird seit dem 18. Jahrhundert von Forschern und 
Forstpraktikern immer wieder hervorgehoben. Die ersten Bemiihungen um eine 
kiinstliche Vermehrung von Kolonien allerdings waren durch Riickschlage gekenn- 
zeichnet, die erst durch eine Beriicksichtigung der Gliederung der Arten und Rassen 
der Roten Waldameisen beseitigt werden konnten (GOSSWALD 1940, 1941 a, b, 1942, 
1943, 1944, 1951 a). Die Kleine Rote Waldameise Formica polyetena FOERST. envies 
sich auf Grund biologischer Besonderheiten, wie ihres Individuenreichtums, der 
Polygynie, der Ausbildung groBer Kolonieverbande, dazu auf Grund ihres stark ent- 
wickelten Jagdverhaltens, als die eigentlich bedeutungsvolle und niitzliche ,,Arbeits- 
ameise" im Sinne einer Waldhygiene. Bemiihungen italienischer Kollegen CPAVAN 
1959, 1960 a, b) haben neuerdings auch die Art Formica lugubris ZETT. als wirksam 
und vermehrungswiirdig gegeniiber Waldschadlingen herausgestellt. 

Damit ist die Frage des Einsatzes von Waldameisen gegen Schadinsekten auf das engste 
mit einer systematischen Gliederung und Unterscheidung der /'ormica-Arten verknupft worden. 
Sie wird noch dringlicher durch die grofirauniigen Translokationen von Waldameisenkolonien im 
europaischen Raume, die bereits stattgefunden haben bzw. geplant sind (PA VAN 1960 a, b, PEPE 
1960 u. a.). Nicht zuletzt aus dieser Verkniipfung verschiedener Problemkreise heraus kam es im 
Verlauf der letzten Jahrzehnte zu intensiven Untersuchungen iiber die systematische Gliederung 
besonders der hiigelbauenden Waldameisenarten im europaischen Raume, ihrer geographischen 
Verbreitung sowie zu Versuchen einer ursachlichen Klarung ihrer stammesgeschichtlichen Ent- 
wicklung. 

Mit der Vielzahl von Untersuchungen wurde die Vielfalt aufgefundener Formen 
immer bunter, Ubergange der Artmerkmale verwischten Artbilder, und fortschrei- 
tende Kenntnisse iiber die Biologie der Arten setzten manche taxonomische Gliederung 
in Frage. So erscheint es fast gewagt, zu gegenwartigem Zeitpunkte ein umfassendes 

- 1 ) Herrn Professor Dr. Dr. h. c. BERNHARD RENSCH zum 65. Geburtstag gewidmet. 
Bestandteil der RENSCH-Festschrift, siehe Zool. Jb. Physiol., 1965. 
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Bild iiber die Vcrbreitung der hiigelbauenden Formica- Arten in Europa liefern zu 
wollcn. Jedoch drangt die Anzahl der Ergebnisse und Folgenmgen nach ciner Zwi- 
schenbilanz, die einerseits erster AbschluB einer Arbeitsphase sein mag, zum anderen 
aber durch die Hcrausstellung von Liicken und neu auftretenden Problemen Aus- 
gangspunkt fiir eino Klarung der noch offen stchenden Fragcn sein wird. 



I. Der gegenwartige Stand und die Problematik der Formica- Systematik 

STITZ (1939) uatergliedert die Untergattung Formica Forel der Schuppen- 
amcisen (Formicinae) fiir Mittcleuropa in 22 systematische Einheiten. Dabei fuBt 
diese Systematik in groBen Ziigen auf der Nomenklatur FORELS (1874), die durch die 
,,Hybridentheorie*' gekennzeichnet war und bis in jiingste Zeit als Grundlage der 
Bcstimmungen diente. Hervorragende Myrmekologen wie WASMANN, EMERY, 
DONISTHOKPE und WHEELER stiitzten sie mit ihrer Autoritat. GOSSWALD (1941 a, 
1943, 1944, 1951 a) kam durch ganzheitliche Untersuchungen der Artcn und Rassen zu 
einer Gliederung, die zwar formal der Nomenklatur FORELS folgte bzw. sie erweiterte, 
jedoeh auf ihre Unzulanglichkeit hinwies und kriegsbedingt nur als Arbcitssystematik 
zu verstehen ist. In bezug auf die systematischen Einheiten kommt sie dem gegen- 
wartig giiltigen System nahe. YARROW (1955) und BETREM (1960) fiihrten eine Neu- 
gliederung der Formica-Gruppe durch, die im wesentlichen auf dem Bestimmungs- 
schliissel BONDROITS (1918, 1919) aufbaute und die Art und Verteilung der Borsten 
als erstrangiges taxonomisehes Merkmal versteht. GOSSWALD hatte bereits 1943 
(vgl. cJ-Zeichnungen in der Arbeit 1959 Abb. 1 u. 2) die Frage der Differenzierung 
von Formica- Artcn mittels Beborstungs-Unterschieden eingehend gepriift, jedoeh 
schien die Chaetotaxonomie bei Vergleich des umfangreichen Ameisenmaterials 
auch nicht bei den dd zuverlassig genug. LANGE (1958), GOSSWALD und SCHMIDT 
(1959 a), PAVAN (1959), COLLING WOOD (1959 a), GOSSWALD, SCHMIDT, KLOFT, BAGGINI, 
PAVAN, RONCHKTTI (1961), KUTTER (1962, 1965), OTTO (1961, 1962), K. HOLL- 
DOBLER (1944, 1961), COTTI (1963) schlossen sich dem System an und bauten es aus. 



im BewuBtsein der grofien Variabilitat der Individuen innerhalb einer Art von Art- 
Gruppen spricht, also zunachst eine weitere Differenzierung offen laBt. 

Die vielcn Irrwege in der Benennung der Arten hier nachzuzeichnen, liegt nicht 
im Sinne des Themas. Kurzfristige Umbenennungen erschweren selbst dem Spezia- 
listen die Beurteilung des gegenwartigen Standes ; sie konnen aus der obengenannten 
Literatur entnommen werden. So werden gegenwartig fiir den europaischen Raum 
acht Formica- Arten anerkannt: Formica rufa L., F.polyctena FOERST., F. lugubris 
ZETT., F. aquilonia YARROW, F. pratensis RETZ., F. nigricans EMERY, F. tmncorum 
FABR. und F. uralensis RUSZKY. In unsere Untersuchungen wurden neben diesen 
Arten noch zwei Arten aus den Untergattungen Raptiformiea LATR. und Copto- 
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formica NYL., namlich Raptiformica sanguined LATR. und Coptoformica exsecta NYL. 
einbezogen, da sip ebenfalls Nesthiigel aus vegetabilischem Material bauen konnen und 
damit eine Verwechshmgsmoglichkeit mit vorstehenden Arten gegeben ist. 

Neben den genannten Arten treten Formen auf, die zuni Toil als Varietaten 
crkannt und beschrieben wurden (BETKEM 1960). Anderc Formen sind standort- 
bedingt. So stieBen wir bei der Determination des umfangreichen Materials bei ver- 
schiedenen Arten gelegentlich auf Tiere, die nicht den charakteristischen Habitus auf- 
wiesen, sondern tiefschwarz waren. Solche Nigrismen fanden sich-bci F. polydena im 
Material des Museums Klagenfurt, bei F. pratensis in Proben aus dem Hohen Venn 
(BuscHiNGER, leg. 1963). Dieser Nigrismus ist einwandfrei aus den standortlichen 
Gegebenheiten zu erklaren, stammt doch die Probe von F. polydena beispielsweise 
aus dem sog. Eiskeller in den Karnischcn Alpen, also einem feuchten und kiihlen 
Gebiet (GOSSWALD 1932, BURGEFF 1951). Andererseits fielen bei der Durchsicht des 
Materials des Naturhistorischen Museums in Wien 10 Exemplare von F. pratensis 
durch ihre fast rein gelbe Farbe auf. Sie stammen aus dem Amur-Gebiet. Proben 
von F. trunc.orum von Tibet aus der Wiirzburger Sammlung sind sehr intensiv rot 
get'arbt. Hier ist an das Auftreten neuer Rassen und evtl. Arten zu denken. 

Audi die Beborstung zeigt mitunter markante Abweichungen von dem, was 
allgemein als Norm bezeichnet wird (vgl. S.370). Haufig findet man bei F. polydena 
den Thorax mehr oder minder beborstet. Eine abgesicherte Determination ist hier 
nur nach Untersuchungcn einer Reihe von Tieren moglich. Bei der Durchsicht des 
Materials aus Birkenau (nordlich von Mannheim) stieBen wir auf relativ groBe dunkle 
Tiere von F.rufa, die vereinzelt am Kopfhinterrand einzelne abstehende Borsten 
trugen. GOSSWALD und KNEITZ (1965) bilden F. Zwf/wJns-Arbeiterinnen aus dem 
Bayerischen Wald mit fast borstenfreiem Prothorax ab. KUTTER berichtet von Uber- 
gangen in der Thoraxbeborstung bei weiblichen Geschlechtstieren der Art F. lugubris 
von fast borstenlos bis stark beborstet (1964). Diese Untersuchungen lassen auch die 
Arten F. pratensis und.? 1 . nigricans in neuem Lichte erscheinen, deren Differenzierung 
auf eben diesen Merkmalen beruht (KUTTER 1964). Die Trennung der Arbeiterinnen 
von F. polydena und F. aquilonia auf Grund der Kopfhinterrandbeborstung bereitet 
zuweilen gerade in Ubergangsgebieten nicht geringe Schwierigkeiten (B. HOLL- 
noBLER 1960, BETKEM 1964, EICHHORN 1964). 

GOSSWALD und SCHMIDT (1959 b) versuchten unter Anwendung biochemischer 
Arbeitsmethoden systematische Trennungen auf Grund der Korperpigmentierung. 
ZY (1959, Dissertation fiir Angewandte Zoologie der TJniversitat Wiirzburg) arbeitete 
mit biometrischen Methoden. Kreuzungsversuche (GOSSWALD und SCHMIDT 1960, 
GOSSWALD 1960b) ergaben, daB gleiche Lebensf ormen fremder Arten in bezug auf die 
Koniginnenzahl (also monogyne oder polyg) r ne Formen) im wechselseitigen Be- 
gattungsverhalten besser aufeinander abgestimmt sind als verschiedene Lcbens- 
formen innerhalb der Art. Alle diese Beispiele mogen zeigen, wie sehr die abschlieBende 

24 Zool. Jb. Svst. Bd. 92 



372 K. GO'SSWALD, G. KNEITZ und G. SCHIRMER 

Beurteilung der Formica- Systematik noch in der Feme steht. Die Wahrscheinlichkeit 
ist grofi, daB sie zur Herausgliederung von Rassenkreisen kommt, wie es uns aus 
anderen Tiergruppen gelaufig ist. 



II. Die Herkunft des Materials und die Aufstellung der Verbreitungskarten 

Der Arbeit liegen ca. 4000 selbst durchgesehene Proben von Waidameisen europaischer 
Herkunft und ca. 15 Proben aufiereuropaischer Fundorte zugrunde. Das Material entstammt zum 
groBen Teile aus der am Institut fiir Angewandte Zoologie in Wiirzburg aufgebauten Sammhmg. 
In ihr finden sich auch einzelne Teilsammlungen, die von Mitarbeitern des Institutes auf Ex- 
kursionen gezielt gesammelt worden waren, so aus: Finnland (B. HOLLDOBLER 1960), Franzosi- 
sches Zentralmassiv und Pyrenaen (KNEITZ und EMMERT 1962), Vogesen (KNEITZ und Mitarb. 
1962), Bayerischer Wald (GOSSWALD und KNEITZ 1965), Hohes Venn (BCSOIIINGEH, in Vorbe- 
;), Spessart (RAMMOSER, in Vorbereitung). 

Ferner wurden alle naturwissenschaftlichen Museen in Europa angeschrieben und urn die 
tjbersendung ihres Formica-Materials gebeten. Die folgenden Museen ermoglichten durch die 
Ubersendung der Proben eine wertvolle Erweiterung und Vertiefung der Arbeit. Wir danken fiir 
das hilfsbereite Entgegenkommen ihren Direktoren und Fachvertretern: 

Arhus (Danemark), Naturhistorisk Museum; Barcelona (Spanien), Museo de Zoologia; 
Bergen (Norwegen), Zoologisk Museum; Brno (Tschechoslowakei), Moravske Museum; Budapest 
(Ungarn), Zool. Abt. des Ungarischen Xaturwissenschaftlichen Museums; Bukarest (Rumanien), 
National Museum; Buyiikdere (Istanbul, Tiirkei), Univ. Oman Fakiiltesi; Copenhagen (Dane- 
mark), Zoologisches Museum der Universitat; Darmstadt (Deutschland), Hessisches Landes- 
museum; Dresden (Deutschland), Staatliches Museum fiir Tierkunde; Frankfurt (Main) (Deutsch- 
land), Senckenberg Museum; Goteborg (Schweden), Naturhistorisches Museum; Hamburg 
(Deutschland), Zoologisches Staatsinstitut und Zoologisches Museum; lasi (Rumanien), Institutul 
de cercetrari Forestiere; Kaiserslautern (Deutschland), Padagogische Akademie; Karlsruhe 
(Deutschland), Landessaminlung fiir Naturkunde; Liverpool (England), City of Liverpool 
Museums; Lund (Schweden), Zoologisches Institut der Universitat, Department of Entomology; 
Praha (Tschechoslowakei), Nationalmuseum; Skopje (Jugoslawien), Privatsammlung Karaman; 
Uppsala (Schweden), Zoologisches Institut; Wien (Osterreich), Institut fiir Bodenforschung. 
AuBerdem wurde personlich (SCHIHMER) auf einer 4w6chigen Studienreise das Material des Natur- 
historischen Museums zu Wien eingesehen sowie die Sammlungen des Steiermarkischen Landes- 
museums fiir Kiirnten zu Klagenfurt, des Museums fiir darstellende und angewandte Naturkunde 
zu Salzburg und des Prirodoslovni Muzej zu Ljubljana (Jugoslawien). 

Als weitere Quellen fiir die Aufstellung der Verbreitungskarten dienten entsprechende tier- 
geographische Untersuchungen, die gerade in den letzten Jahren einhergehend mit der taxo- 
nomischen Entwicklung in verschiedenen Kleinraumen Europas durchgefiihrt wurden. Folgende 
Arbeiten wurden dabei mitverwendet : NELMES (1938), O'RouRKE (1950), YARROW (1955), 
SATCHEI.L und COLLINGWOOD (1955), COLLING WOOD (1951, 1954, 1956, 1958 und 1959a, b) betreffend 
die Britischen Inseln und Irland. KARAWAJEW (1930), K. HOLLDOBLER (1944 u. 1961), FOKSSLDND 
(1949, 1957), CoLLiKGWooD(1959a) und B. HOLLDOBLER (1960) fiir Skandinavien; HOLZEL (1952, 
1956), SADIL (1953), SAMSINAK (1956), KIRCIINER (1959), EICHHORX (1962, 1964), KNEITZ, GER- 
NEKT und RAMMOSER (1962), ADELT (1962), GOSSWALD und KNEITZ (1965), KNEITZ (1965) fiir die 
europaischen Mittelgebirge und die Alpen (deutsch-osterreichischer Anteil). KUTTER bearbeitete 
1961und 1965die Schweiz. Von MARCUZZI (1956), BAGGTNI und Mitarb. (1959), PA VAN (1959), RON- 
CHETTI (1963), COTTI, PA VAN und RoNCHETTi(1962) sowie GOSSWALD und Mitarbeitern (1961) 
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wurden Ober- und Mittelitalien bearbeitet. KXEITZ und EMMEKT.(1962) lieferten Verbreitungs- 
angabenaus Zentral- und Siidfrankreich mit EinschluB der Pyrenaen. Uber Balkan und Osteuropa 
wurden verarbeitet STLHAVY (1938), JACOBSON (1939), MARINOVSKY (195(5, 19(51), PASCOVICI 



Nach der Determination wurden die Proben mit Nummern versehen und die Bestimmungs- 
ergebnisse mit Fundortsangaben in Listen iibertragen. Diese Listen liegen im Institut fur Ange- 
wandte Zoologie Wiirzburg verwahrt und konnen hier eingesehen werden. Als Karten wurden 
Umriflkarten von Europa mit orientierenden Linien (LandumriB, Flufisysteme) gezeichnet und die 
.Fundorte angegeben. Als Signaturen wurden fiir jede Art andere Zeichen verwendet; sie wurden 
im Wiirzburger Institut im Hinblick auf die im ausliindischen Schrifttum verwendeten Signaturen 
entwickelt, stimmen aber nicht immer mit diesen iiberein. Die Karten bieten also zuniichst ein 
horizontals, qualitatives Bild von Fundorten, die ohne Beriicksichtigung des Reliefs sozu- 
sagen in die Kartenebene von oben projeziert werden. Die Hohenverteilung wird in eigenen Nord- 
Siid-Profilen dargestellt. Aus einer Ballung der Signaturen darf keinesfalls auf ein besonders 
haufiges Auftreten der Art in diesem Raum geschlossen werden. So vollzieht sich eine auffallige 
Verdiinnung der Fundorte in den sowjetrussischen Raum hinein, da aus diesen Gebieten kaum 
Proben vorliegen. Fehlt in einem Gebiet eine bestimmte Signatur, so sind zwei Schliisse moglich: 
Einmal fehlen fiir dieses Gebiet alle Angaben, oder, zum anderen, die Art konnte dort nicht ge- 
sichert festgestellt werden. Der Raum, aus dem Proben vorliegen, wird durch eine Zusammenschau 
siimtlicher Fundpunkte der Arten gegeben, bei der Besprechung der Arten aber jeweils vermerkt. 



III. Die horizontale Lage der Artareale in Europa 

Die einzelnen Tier- und Pflanzenarten besiedeln die Erdoberfliiche in mehr oder minder 
begrenzten Bezirken. Dabei sind diese Areale nicht in alien Biotopen gleichmafiig besetzt, sondern 
innerhalb des gegebenen Lebensraumes werden bestimmte Standorte mit jeweils giinstigen dko- 
logischen Bedingungen bevorzugt. Man spricht von kontinuierlic.hen Arealen, solange die 
Individuen oder Individuengruppen solche standortlich bedingten Liicken noch iiberspringen kb'n- 
nen, sonst wird das Area! als disjunkt bezeichnet. An den Grenzen der Areale zeigen sich haufig 
Verdiinnungszonen, denen Exklaven vorgelagert sein konnen. Solche Vorposten konnen Aus- 
druck einer vorwartsdringenden Besiedlung sein, haufig stellen sie im europaischen Raume als 
Folge der nacheiszeitlichen Klima- und Vegetationsveranderungen aber Relikte von Arten dar, 
die als Uberbleibsel den Riickzug der Art markieren. Beide Verbreitungstypen konnen durch 
mannigfaltige Ubergiinge miteinander verbunden sein. 

A) Arten mit kontinuierlichem Areal 

Formica- Arten mit kontinuierlichem Areal sind fiir Europa Formica rufa L., 
Formica polyetena FOERST., Formica pratensis RET/., Formica nigricans EMERY, 
Formica truncorum FABR. und Formica uralensis RUSZKY, hinzu kommen Rapti- 
formica sanguined LATR. und Coptoformica exsecta NYL. 

a) Das Areal von Formica rufa L. (Abb. 1) 

Die Art F. rufa laBt eine biologisch bedeutsame Untergruppierung in eine mono- 
gyne und eine polygyne Form zu. Uber die Entstehung dieser beiden biologischen 
Formen und ihr Verhaltnis zueinander ist noch sehr wenig bekannt. Eine Zunahme 



der Polygynie nach Westen zeichnet sich ab (GOSSWALD und KNEITZ 1965). Nach 
COLLING WOOD kommt in England nur die polygyne Form vor. Bei der Darstellung des 
Verbreitungsareals wurde der biologisch bedeutsame Unterschied zwischen den 
beiden Formen bisher nicht gemacht. 

F. rufa ist die beherrschende Art in den Waldern und Waldrandgebieten des 
mitteleuropaisehen Tieflandes. Ihr Vorkommen im gesamten franzosischen Tiefland 
ist wahrscheinlich anzunehmen, doch fehlen aus diesem Gebiet Fundortanr ~' ~ 
Ausnahme Jilterer Literatur (BONJ)ROIT 1918). Das Verbreitungsgebiet dieser Art 
erstreckt sich iiber den Baltischen Landriicken nach Osteuropa. In Skandinavien 
wurde sie in Siidnorwegen, Siid- und Mittelschweden sowie Siid- und Mittelfinnland 
gefunden. Doch erreicht sie hier (FORSSLL T ND 1957, B. HOLLDOBLER 1960) ihre Nord- 
grenze, so daB sie in den nordlichen Teilen von Schweden, Norwegen, Finnland fehlt. 
Auf den Britischen Inseln ist sie mit Ausnahme von Irland verbreitet. In den Mittel- 
gebirgen und dem Alpenbereich besiedelt F. rufa die niederen bis mittleren Ho'hen. 
KNEITZ und Mitarbeiter fanden sie in dem franzosischen Zentralmassiv und den 
Pyrenaen. Die Siidgrenze liegt nach YARROW (1955) in Zentralspanien, nach KNEITZ 
und EMMERT (1962) in Frankreich in den Cevennen, streicht nach PAVAN (1959) am 
Siidabfall der Alpen entlang. Die Poebene wird nicht mehr erreicht. Im Apennin 
jcn ist sie auf dem Balkan verbreitet. Aus Slovenien, Bosnien, 
Macedonien, der ungarischen Tiefebene und dem Karpatenraum sind Fundorte be- 
kannt. GemaB Literaturangaben KARAWAJEWS (1934) ist F. rufa auf der Halbinsel 
Krim gefunden worden und kommt im Kaukasus und Mittelasien vor. Das Vorkommen 
dieser Art erstreckt sich in den Waldregionen von Anatolien bis naeh RuBland. 



b) Das Areal v 



ST. Abb. 2 



F. polyctena tritt polydom in groBen Kolonieverbanden auf und ist durch cine 
sehr groBe Anzahl von Koniginnen, manchmal iiber 1000 Stuck pro Nest, gekenn- 
zeichnet (GOSSWALD 1941 a, 1951 a, 1964 u. a.). Als westliche Fundortsangabe liegen 
Proben aus der Normandie vor. Ihr Areal stimmt in groBen Ziigen mit dem Ver- 
breitungsgebiet von F. rufa iiberein. Es erstreckt sich iiber die Walder des Tief- 
landes und der niederen bis mittleren Lagen der Mittelgebirge und Gebirge West-, 
Mittel- und Osteuropas. Leider sind auch hier unsere Kenntnisse iiber den sowjeti- 
schen Raum sehr gering. Auf unsere Anfrage teilte uns das Museum zu Lenin; 
mit, daB ein russiseher Kollege iiber die Verbreitung der Formica- Art-en arbeitet. Die 
Festlegung der Nordgrenze stoBt auf ungewohnliche Schwierigkeiten. BETREM (1960) 
schreibt, daB F. polydena auch in Nordeuropa (Finnland, Schweden und Norwegen) 
vorkommt. Erweist auf die groBen Sclrwierigkeiten bei der Unterscheidung von For- 
men der Arten.F. polyctena und F. aquilonia hin (1964). B. HOLLDOBLER (1960) gelang 
es aber an Hand zahlreicher Fundorte, die Art in Siidfinnland sicher nachzuweisen. 
COLLING WOOD (1961.) beschreibt F. polyctena-YunAe bei Helsinki, bei Hauerseter in 
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A'orwegen und bei Stockholm. Nach miindlicher Mitteilung von B. HOLLDOBLER 
und des finnischen Myrmekologen WUORENRINNE soil F. polydena sogar noch ver- 
einzelt im finnischen Bergland bei Kuopio zu finden sein. Daneben treten dort typische 
F. aquilonia-Kolomcn auf, und es finden sich Ubergangsformen. Auf ahnliche Er- 
scheinungen trifft man im Ostalpenbereich (EICHHORN 1964, KNEITZ, noch unpubl.). 
Die Siidgrenze zieht sich wahrscheinlich auf Grand der bisherigen Funde durch 
die Pyrenaen, das mittlere Zentralmassiv und den Balkan nach Osten. Allerdings 
tritt F. polydena nach Siiden hin sehr viel sparlicher auf als F. rufa. KUTTER (1961) 
beschreibt die Art im Schweizer Mittelland und in den Voralpen als nicht sehr haufig. 
PAVAN (1959) zeigt, daB sie siidlich des Alpenkammes nicht mehr vertreten ist und 
im Apennin fehlt. Das abseitige Vorkommen dieser Art bei Turin bedarf noch einer 
Klaruiig. Die Art ist fur Slowenien und Bosnien noch nicht nachgewiesen. Als 
besonders bemerkenswert ist hervorzuheben, daB F. polydena auf den Britischen 
Inseln bisher nicht aufgezeigt werden konnte, auch iiber das Vorkommen in 
Danemark stehen Angaben aus. 

c) Das Areal von Formiva pratensis RETZ. und von Formica nigricans 

v 'ormica cordieri BONDROIT) (Abb. 3) 

Da die Arten F. pratensis und F. nigricans bis jetzt nur an Hand der fehlenden 
oder vorhandenen Beborstung der Koniginnen sicher zu trennen sind, muBte neben 
den beiden Artkennzeichen eine dritte Signatur aufgestellt werden, die Fundorte mit 
fehlenden weiblichen Geschlechtstieren beschreibt. KUTTER (1964) weist neuerdings 
auf vorkommende Zwischenformen der Beborstung hin. Er schreibt: ,,Die Frage, ob 
es sich bei F. pratensis RETZ. und F. nigricans EMERY um zwei gute Arten handelt, 
ist meiner heutigen Ansicht nach noch nicht geniigend fundiert bejaht worden." 
Immerhin scheint gesichert, daB zwar beide Arten in Mitteleuropa nebeneinander 
vorkommen, daB aber F. nigricans EMERY trocken-warmere Biotope ertragen kann, 
wie besonders die Gemeinschaftsarbeit von GOSSWALD, SCHMIDT, KLOFT, BAGGINI, 
PAVAN und RONCHETTI (1961) bewiesen hat. Im Bereich des Apennin konnte nur die 
letztgenannte Art nachgewiesen werden. 

Beide Arten folgen der Ackerkultur, sie sind die Formica- Arten des offenen 
Agrar- und Odgelandes. Diese okologische Bevorzugung entsprechender Standorte 
hat ihnen den Vulgarnamen ,,Wiesenameisen" eingebracht. Sie bleiben im Mittel- 
gebirgc und in den Alpen in den unteren bis mittleren Lagen und entsprechen damit 
in ihrem groBraumigen Verbreitungsbild den beiden vorgenannten Arten. 

F. pratensis wurde von Frankreich (KNEITZ und EMMERT 1962) bis nach Ost- 
europa gefunden, in den Pyrenaen entgegen Literaturangaben (BONDROIT 1918) 
aber noch nicht. In den Gausses erreicht die Art eine Siidgrenze in Frankreich, im 
westlichen Teil der Alpen dringt sie gemaB der Arbeiten von PAVAN (1959) bis in 



Die Nordgrenze liegt in Skandinavien bereits in Mittelschweden. Die Art tritt ganz 



Jands aul. Die wenigen Nester werden hier als Eelikte an- 
gesehen. Dies ist kauni verstandlich, wenn man der Angabe t'olgt, da8 sie als einzige 
Art die Untcrgattung in Island vertritt. 

F. nigricans ist nach Aussage der verschiedenen Autoren init Ausnahme des 
Apennin nicht sehr haufig. Aus Skandinavien ist F. nigricam nur in Siidschweden 
sicher nachgewiesen. In den Mittelgebirgen und dem Alpenvorland ist die Art ver- 
einzelt anzutreffen. In den Alpen fand sie sich nur im siid-westlichen Teil, den Cotti- 
schen und Ligurischen Alpen, im SO der Karnischen Alpen. Im zentralen Alpen- 
bereich i'ehlt jederFundort 1 ). Auf das bemerkenswerte Auftreten im Apennin wurde 
hingewiesen. BOXDROIT (1.918) beschreibt die von ihm als Formica cordieri BONDROIT 
bezeichnete Art aus Frankreich und Spanien. 

Betrachtet man das Verbreitungsmaterial der nicht sicher zu einer der Arten 
gestellten Proben, so finden sich Vorkommen in Siid-Norwegen und Siid-Finnland. 
Der ganze siidosteuropaischc Raum und Tcilc der Balkanhalbinsel sind besetzt. 
KARAWAJEW (1934) gibt fiir die Wiesenameise Fundorte auf der Halbinsel Krim, aus 
Turkestan, dem Aral- und Kaspisec-Gebict. COLLINGWOOD (1962) verweist auf ein 
Vorkommen auf der fernostlichen Insel Sachalin, eine bemerkenswerte Angabe, die 
auf eine Verbreitung iiber den gesamten euroasiatischen Kontinent schlieBen laBt. 



d) Da 



abr. (Abb. 4) 



Diese Art mit ihrem charakteristisch rot-braunen Habitus und einer dicht gold- 
gel ben Beborstung wurde im Westen bisher nur bis zur Vogesenlinie aufgefunden 
(KNEITZ, GERNERT und RAMMOSER 1962). Nach Osten tritt sie verbreitet auf und 
wird von SAMSINAK (1956) als die eigentlich beherrschende Formica-Art des Elb- 
sandsteingebirges beschrieben. Sie iiberzieht das Norddeutsche Flachland, zieht in 
den Mittelgebirgen Europas als charakteristische, wenn auch nicht immer haufige 
Art in die Hohen. Sie dringt durch ganz Schweden und Finnland bis iiber den Polar- 
kreis hinaus nach Norden, die Verbreitung bis an die nordliche Waldgrenze ist wahr- 
scheinlich. Deshalb iiberraschen zwei Fundorte aus Mazedonien, wahrend sonst der 
Siidrand der Alpenzone und seine Ausweitung nach Osten die Siidgrenze zu markieren 
scheint. Tm gesamten osteuropaischen Raum ist F. truncorum beheimatet. Fundorte 
sind aus Tibet bekannt. Sicher fiihrt die Verbreitung iiber ganz Sibirien, wo aller- 
dings neue Rassen auftreten (KATO 1939). Auf Vorkommen im Donezbecken, in 
Sibirien, Mittelasien und dem Himalaya wird in verschiedenen Literaturangaben 
hinge wies en. 
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e) Das Areal von Formica tiralensis RUSZKY (Abb. 5) 

Berichte iiber die Verbreitung dieser Art sind leider sehr sparlich vertreten. Am 
umfassendsten beschreibt FORSSLUND (1949) die Vcrteilung von F. uralensis durch 
Schweden. Sic wird hier in nahezu alien Provinzen angetrol't'en. Auch in Finnland 
konnte F. uralensis nachgewiesen werden. In Kichtung Mitteleuropa dringt sie mir 
bis zum Xordsaurne vor: sie wurde hier in Danemark und dem nordlichen Mecklen- 
burg, OstpreuBen, Litauen, Lettland und Estland erwahnt (SKXVARRA 1929). In 
Europa siedelt die Art auf Mooren. Da die grolien Moorgebiete Mitteleuropas z. T. 
stark reduziert sind, besteht die Moglichkeit, daB die Art anthropogen in den stark 
borealen Klimabereich Nord-Ost-Europas zuruckgedrangt wurde. Ohne diese An- 
nahme ist das von VOGELSAXGER (1938) und KUTTER miindlich bestatigte Vorkom- 
ni en der Art irn moorien Gebict des Sihlser Sees Schweiz nur schwer verstandlich. 
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Die blutrote Raubameise Raptif. sanguined lebt unter Steinen, in alten Baurn- 
stubben, besiedelt zuweilen die leeren Nester anderer Waldameiscnarten und bant 
nicht selten selbst Nesthiigel aus vegetabilischem Material. Deshalb wird sie in 
nnsere Betrachtungen einbezogen. Aus dieser Spannc des Nestbauverhaltens spricht 
bereits eine groBe iikologische Valenz, die sich auch in der Verbreitung bewahrheitet. 
Die Art liebt trocken-warme Gebiete und ist hier meist weitverbreitet. Ihr Area! 
erstreckt sich sehr weit in das Mittelmeergebiet und nach Norden iiber den nordlichen 
Polarkreis hinaus. Sie reicht durch das Norddeutsche Tiefland iiber den Baltischen 
l^andriicken nach Skandinavien und scheint es fast total zu besiedeln. Fur England 
ist das Vorkommen nachgewiesen, nicht fiir Irland. Die gesamte Mittelgebirgszone, 
die Pyrenaen, das Alpenvorland, die Alpen, die Gebirgszone bis zum Schwarzen 
Meer ist von dieser Art besiedelt. Doch endet ihr Vorkommen am Siidabfall der 
Alpen. In der Poebene tritt sie nicht auf. Im Apennin reicht ihr Vorkommen weit bis 
in den Siiden (EMKRY 1916, GOSSWALD und Mitarbeiter 1961). Aus Bosnien und 
Slovenien sind ebenfalls Fundortc bckannt. Aufierdem wird die Art im Kaukasus, 
Turkestan, Sibirien, Norden der Ukraine, nordlichen Asien und Himalaya, beschrieben 



g) Das Area. 1 von Coptoformica exsecta NYL. (Abb. 7) 

Unter dieser Artbezeichnung ist die Artengruppe ,,Coptoformica exsecia" zu- 
sainmengefalJt. Uber die neuere systematische Gliederung der darin enthaltenen 
Formen wird die laufende Bearbeitung von KUTTER (freundliche miindliche Mit- 
) Aufschlnl.i geben. Die Art Coptoformira exsecta var. pressilnbris NYL. Avurde 
nach Moglichkeit ausgeschieden. 

Die auffallig gekennzeichnete Nesthiigel aus feinem vegetabilischem Material 
bauende Art tritt im Bereich des Europaischen Flach- und Mittelgebirgslandes meist 
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nur sparlich auf. Im Hohen Venn, dem Bayernwald sowie im franzosischen Zentral- 
massiv wurde sie nicht gefunden. Besonders fiir Frankreich fehlen in weiten Be- 
reichen noch Fundorte. In Skandinavien wurde Coplof. exsecta von Siidschweden 
bis Nordschweden, in Siidnorwegen und Finnland festgestellt ; sie diirfte die gesamte 
Halbinsel iibcrziehen. Auch fiir Nord- und Siidengland wurde sie nachgewiesen. Sie 
tritt in den Pyrenaen auf und in den gesamten Alpen bis in groBe Hohen. Sie kommt 
hier in riesigen Verbanden vor, die in unzahligen Nestern ganze Gebirgsmassive be- 
setzen. Ihr Areal geht aber, soweit bekannt, nicht iiber den Sudabfall der Alpen hin- 
aus. Aus Osteuropa sowie dem Balkan sind bisher nur einzelne Fundorte bekannt 
geworden. Sie wird im Amurgebiet beschrieben und besiedelt wohl den gesamten 
nordlichen eurasiatischen Kontinent im palaearktischen Bereich. In Europa liegt der 
Hauptschwerpunkt im Norden und in der Alpenzone. Dazwischen kommt sie nur 
sporadisch verteilt vor und zieht hier Biotope mit montanen Ziigen vor. 



B. Arten mit disjunktem Areal 

Bei diesen Arten stehen dem Hauptareal nicht kleine Exklaven gegeniiber, sondern es 
herrscht eine Aufgliederung des Areals in raumlich getrennte Verbreitungsgebiete einer bestimm- 
ten Art. Diese Erscheinung bezeichnet man als Disjunktion. Formica-Arten mit disjunktem 
Areal sind in Europa die Arten F . lugubris ZETT. und F. aquilonia YARROW. Einem geschlossenen 
Verbreitungsgebiet im Alpenbereich steht ein nordliches Areal gegeniiber, das sich von Irland 
iiber GroBbritannien nach Skandinavien erstreckt. 



a) Das Areal von Formica lugubris ZETT. (Abb. 8) 

Die Art F. lugubris la'Bt in Europa sogar drei getrennte Areale erkennen. Sie 
besiedelt die Pyrenaen (KNEITZ und EMMERT 1962), die gesamte Alpenzone von den 
Meeralpen ausgehend und scheint nach Osten weiter vorzudringen. Dafiir sprechen 
Funde aus den Berglandern Mazedoniens, Bosniens, Sloveniens, Ungarns und dem 
Karpatenraum. Sie dringt in den mitteleuropaisehen Mittelgebirgszonen betrachtlich 
nach Norden vor, z. B. in den Vogesen (KNEITZ, GERNERT und RAMMOSER 1962), 
dem Schwarzwald (LANGE 1958) und dem Bayerischen Wald (GOSSWALD und KNEITZ 
1965); hier besiedelt sie den montanen Raum. Im franzosischen Zentralmassiv gelang 
es nicht, einen Nachweis der Art zu fiihren, so daB eine Liicke zwischen den Pyrenaen 
und der Alpenzone beziiglich der Verbreitung dieser Art klafft. Ein drittes isoliertes 
Verbreitungsareal von F. lugubris erstreckt sich von Siidirland, Mittel- und Nord- 
england iiber Skandinavien nach Osten. AuBer dem siidlichen Teil Schwedens kommt 
die Art in Skandinavien iiberall vor. Sie reicht sehr weit nach Norden. Sie tritt hier 
auch in Lagen nur wenig iiber dem Meeresspiegelniveau auf. Da F. lugubris erst in 
jiingster Zeit als gute Art aus der Formica ra/a-Gruppe herausgenommen wurde, 
finden sich in der alteren Literatur keine Angaben iiber ihre Verbreitung. COLLING- 
WOOD (1962) beschreibt das Auftreten dieser Art in Kamtschatka. Wir stellen hier 
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Abb. 8. Verbrcitungskarte der boreo-montanen Waldameisenart Formica 
in Buropa nach bisherigen Fundortsangaben. Disjunktes Areal! 
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die Hypothese auf, daB sich beide Areale, das nordliche und siidliche Verbreitungs- 
gebiet, spatestens im Uralgebiet vereinigen, so daB wir es hier nur fiir den begrenzten 
europaischcn Bereich mit Disjunktionen zu tun haben. In kontinentaler Sicht wird 
es sich dann nur urn die beiden westlichen Auslaufer eines riesigen geschlossenen 
Areals handeln. 

b) Das Areal von Formica aquilonia YARROW (Abb. 9) 

Auch diese Art hat zwei getrennte Verbreitungsraume im alpinen und im skandi- 
navischen Raum. Im gesamten Tiefland- und Mittelgebirgsbereich West- und Mittel- 
europas fehlt sie. In den Pyrenaen ist F. aquilonia ebenfalls nicht gefunden worden. 
Sie tritt im Alpcnbereich erstmals in der Ostschweiz vereinzelt auf (KUTTER 1962), 
nimmt dann aber im ostlichen Alpenraum sehr stark zu, um hier die Walder der 
gesamten Gebirgsstocke zu durchsetzen. Sie liebt hier offensichtlich die geschlossenen 
Waldbestande, wahrend-/' 1 . lugubris auch freieres Gelande besiedelt (EICHHORN 1964, 
KNEITZ 1965). Aus Osteuropa sind Fundorte aus dem Karpatenraum bekannt, 
wahrend sie bisher auf dem Balkan fehlt. Sollte der Karpatenraum von dem alpinen 
Vorkommen getrennt sein, so ware auch bei dieser Art eine Aufgliederung des siid- 
lichen Areals gegeben. Das nordliche Areal umfaBt Nordirland und Schottland so- 
wie Skandinavien mit Ausnahme von Siidschweden. Im iibrigen gilt in eurasischer 
Sicht das im vorstehenden Abschnitt Gesagte. 



zwischen den Verbreitungsareal 
in meridionaler Sicht 



Arten 



ErfaBt man die Nord-Sud-Grenzen der Verbreitung bei den verschiedenen 
Formica-Aiten aus den Abb. 19 und 1113, so ergeben sich die Zahbnwerte der 
Tabcllel. 

Wir treffen hier auf 3 Gruppen von Arten, die im nachfolgenden Abschnitt iiber 
die Ho'hengliederung der Arten erneut zu differenzieren sind: 

1. Formica rufa L., F. polyctena FOERST., F. pratensis RETZ. und F. nigricans 
EMERY; ihre Verbreitungsgrenzen liegen in meridionaler Sicht 17 19,5 Breitengrade 
auseinander, wobei aber von der erstgenannten zur letzgenannten Art eine leichte 
Siidverschiebung auftritt, entsprechend einem ^ 

2. Formica lugubris ZETT. und F. aquilonia YARROW, die Arten mit disjunktem 
Areal; ihr A^erbreitungsareal iiberstreicht nur 10 12 Breitengrade. Diese reichen 
nach Norden iiber den nordlichen Polarkeis hinaus bis 68 N. Die Art F. uralensis 
RUSZKY hat eine entsprcchende nordliche Verbreitungsgrenze, iiberstreicht 15 Breiten- 
grade, ist aber offensichtlich zu keiner zweiten disjunkten Arealbildung in der Lage. 
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3. Formica tnmcorum FABR., Raptif. sanguined LATR. und Coptof. exsecta NYL. 
Diese 3 Arten iiberstreichen mit ihrem Verbreitungsgebiet 23 Breitengrade, aus 
ciner Zone nordlich des Polarkreises bis in das Mediterrangebiet. Diese Erscheinung 
ist nur durch eine groBc okologische Valenz bzw. durch das Auftreten an alien zu- 
sagenden Standorten denkbar. 



Tabelle 1 Grenzen der Nord- Slid- Verbreitung bei den verschiedenen Formica-Alien ausgedriickt 
in Broitengraden N. NG = Nordgrenze, SG = Siidgrenzc 



F. rufa 
F. polyctena 
F. pralensis 
F. nigricans 
F. lugubris 
F. aquilonia 
F. tnmcorum 
F. uralensis 
Rf. sanguinea 
Cf. exsecta 



Skandi- 

navien Mittel- 
Nord- europa 



NG SG NG SG 



66 58 48 46 



Grenzab- Grenzab- 
stand in stand in 
Breitengr. Breitengr. 



Grenzab- Grenzab- 
stand in stand in 
Breitengr. Breitengr. 



NG 1 SG 1 NG 2 SG 2 NG 1 SG 2 total 



IV. Die vertikale Hohengliederung der Verbreitungsareale in Europa 

PAVAN (1959) hat erstmals bei umfangreichen Kartierungen der Waldameisen- 
arten in Oberitalien eine Hohengliederung herausgearbeitet. KUTTER (1962) belegte 
gleiches fiir die Schweiz, KNEITZ, GERNERT und KAMMOSER (1962) fiir die Vogesen, 
GOSSWALD und KNEITZ (1965) fiir den Bayerischen Wald, EICHHORN (1962, 1964) und 
KNEITZ (1965) fiir die Ostalpenzone. Abb. 10 erlautert am Beispiel der Vogesen die 
Darstellung dieser Hohengruppierung. Deutlich lassen sich drei Gruppen heraus- 
stellen: a) Formica rufa L., F. polyctena, FOERST. und F. pratensis RETZ. bzw. 
F. nigricans EMERY als Besiedler des Tieflandes und der mittleren Bergzone, b)F. lugu- 
bris ZETT. als Art der mittleren Bergstufe und montanen Hohenregion, c) Raptif. 
sanguined LATR. als Art, die trockene, warmc, oft steppenartige Biotope liebt und 
hier iiber alle Hohenregionen verbreitet sein kann (KNEITZ, GERNERT und RAM- 
MOSER 1962). 
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Abb. 10. Beispiel tier zahlenmjifiigen Verteilung von Waldameisennestern in den Vogesen in 
Abhangigkeit von der Hiihenlage. Die Abszisse gibt die Hohen fiber NN, die Ordinate die 
Anzahl der im jeweiligen Hohenbereich aufgefundenen tester. Ergebnis einer Sammelexkursion 
in die Vogesen nach KNEITZ, GEKXEKT, RAMMOSKK 1962. F. sanguinea = Rapitformien sanguined. 



A. Die vertikale Verbreitung von Formica rufaL., Formica polyetena 
FOERST., Formica pratensis RETZ., Formica nigricans EMERY 

Bei der Darstellung der vertikalen Verbreitung wurde aus der Vielzahl vorhandener Hohen- 
angaben eine obere Verbreitungsgrenze ermittelt. Natiirlich ware es besser, von einem oberen 
Verbreitungssaum zu sprechen, da die Grenze in Abhangigkeit von okologischen Faktoren, die 
sich etwa aus der Ilanglage ergeben, stark in ihrer Hohenlage variiert. Die hier dargestellte Grenz- 
linie stellt einen Mittelwcrt dar. Bei manchen Arten kommt es auch zur Ausbildung einer unteren 
Verbreitungsgrenze, fiir die entsprechend das gleiche gilt. Da von Nordeuropa zum Mittelmeer- 
raume hin die klimatischen Gegebenheiten sich wesentlioh verandern, von kalt-borealem Klima 
zu Subtropenklima in Meereshohe, und damit aueh Veranderungen des Vegetationsbildes von 
der Tundrenzone zur mittelmeerischen Hartlaubzone einhergehen, haben wir die Hohenvertei- 
lung der Waldameisenarten auf generalisierten Xord-Siid-Profilen durch Europa veranschaulicht. 



Profil unferbroch?! Nord-Sud und vertikate Verbreitung ore/ 

von F. rufa L. in Europa 

Abb. 11. Grenzen der Nord-Siid- Verbreitung und der vertikalen Verbreitung von Formica poly- 
ctena FOERST. und Formica rufa L. 

Die Profile enthalten Mittel- und Siidfinnland, Siidschweden, die Umgebung der Ostsee, das 
Xorddeutsche Tiefland, die Mittelgebirge, das Alpenvorland, die Alpen und den Apennin bis zum 
Thyrrenischen Meer. Das Verbreitungsareal wurde jeweils schraffiert. 

a) Formica rufa L., und Formica polyctena FOERST. (Abb. 11) 

Beide Arten entsprechen in ihrer vertikalen Verbreitung etwa einander. Die 
untere Verbreitungsgrenze ist im gesamten Verbreitungsareal der Meeresspiegel 
bzw. das ortliche Talniveau. Die obere Verbreitungsgrenze ist fur Skandinavicn 
noch nicht festgelegt, diirfte aber in Nonvegen sicher erreicht werden. Im Bereich der 
europaischen Mittelgebirge steigt sie auf maximal 1000 m an, in den Alpen gehen 
beide Arten bis ca. 1700 m NN. 



b) Formica pratensis RETZ. und Formica nigricans EMERY (Abb. 1.2) 

Auch diese beiden Arten entsprechen in ihrer Hohenverteilung dem unteren 
und mittleren Hohenniveau. Die obere Verbreitungsgrenze liegt fur F. pratensis bei 
1000 m in den europaischen Mittelgebirgen und fallt sicherlich nach Norden hin ab. 
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Abb. 12. Grenzen der Xord- Siid- Verbreituns 
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In den Alpen betragt sie 1600 m NN. Die Zahlenwerte fur F. nigncans reichen 
gegenwartig fiir eine entsprechende Darstelhmg nicht aus. Im Apennin allerdings 
gewinnt diese Art eine Untergrenze, die bei 800 m liegt. Die obcre Verbreitungs- 
grenze liegt um 1200 m (GOSSWALD, SCHMIDT, KLOFT, BAGGINI, PAVAN, RONCHETTI 
1961). 



B. Die vertikale Verbreitung von Formica lugubris ZETT. und Formica 

aquilonia YARROW (Abb. 1.3) 

Die hier zusammengefafiten Arten sind von den vorgenannten Arten in ihrer 
Hohenverteilung deutlich unterschieden. Sie bildcn bereits in Mitteleuropa und in 
den Alpen eine deutliche Untergrenze der Verbreitung aus. In Skandinavien liegen 
die Nester vom Meeresniveau aufwarts bis in noch unbestimmte Hohenbereiche 
hinauf. Sicherlich wird hier ihre Verbreitungshohe die der vorher benannten Arten 
libertreffen. Im disjunkten siidlichen Area! allerdings reicht F. lugubris nur bis zu 
500 m in den Mittelgebirgen und in den Alpen bis 600 m NN. Die untere Verbrei- 
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Abb. 13. Grenzen der Nord-Siid- Verbreitung u 
/ETT. und Formica' aquilonia YAKKOW. 



tungsgrenze von F. aquilonia liegt in den Ostalpen vermutlich urn ca. 900 m NX. 
Die obere Verbreitungsgrenze ist bei F. lugubris in den Mittelgebirgen rcliefbedingt, 
d. h. sie geht so hoch, wie die betreffenden Massive hoch sind, also mcist 12001500 m 
hoch. In den Alpen aber ist eine echte obere Grenze vorhanden. Sie liegt fur F. lugu- 
bris bei 2300 m, fur F. aquilonia bisher bei 2200 m. Nach BETREM (1960), EICHHORN 
(1962, 1964), KNEITZ (1965) kommt F. lugubris auch oberhalb der Baumgrenze vor, 
hat also die groBere biologisch-okologische Valenz. 



C. Die vertikale Verbreitung von F 
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Diese Arten zeigen keine ausgesprochcne Hohenbindung nach den bisher vor- 
liegenden geringen Zahlenwerten. Bei ihnen diirfte eine ausgesprochene Standort- 
gebundenheit dominieren (GOSSWALD und KNEITZ 1965). Die Arten sind somit an den 
ihnen gemaBen Biotopen anzutreffcn. 
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Abb. 14. Stark generalisierte Darstellung der vertikalen Verteilung der Arten in den Alpen. 

F. truncorum wird in Deutschland iiberwiegend im Mittel- und Hochgebirge 
gel'unden, ferner im Bereich des Flachlandes, z. B. im Umkreis von Berlin und Ebers- 
walde in mit Kiefern bewaldeten Endmoranengebieten, hier gemeinsam mit Coptof. 
exsecta an lichten Platzen (GOSSWALD 1952, 1959), wahrend sie sonst im Flach- und 
Hiigelland weithin fehlt. So ist also F. truncorum nicht streng boreoalpin. Nun kommt 
Coptof. exsecta im mittleren Maingebiet der weiteren Umgebung von Wiirzburg inter- 
essanterweise abgesehenvon einem etwas entfernteren StandortbeiZimmern (Baden) 
mit einer starken, urspriinglich etwa 35 Nestern umfassenden Kolonie an einer 
lichten Stclle im Gramschatzer Wald vor, der nach HOFMANN (1964) mittels veeeta- 



tionskundlicher, pflanzengeographischer und bodenkundlicher Untersuchungen, 
insbesondere durch das Auffinden montaner Pflanzenarten als montan charakterisiert 
wird. GOSSWALDS Schiller B. HOLLDOBLER hat in guter Ubereinstimmung mit dem 
Fund von Cotof. exsecta und montanen Pflanzen ebenfalls im Gramschatzer Wald die 
boreoalpine Art Camponotus herculeanus L. festgestellt (vgl. auch KLOFT und HOI.L- 
DOBLER 1964). Dieses boreoalpine Element in der Fauna und Flora des Gramschatzer 

Tabelle 2 Hohenverbreitungsgrenzen fiir verschiedene Formica- Arten auf einem Nord-Siid- 
Profil durch Buropa (Angabe der Grenzen in m NX), u. Or. = untere Verbreitungs- 
grenze, o. Gr. = obere Verbreitungsgrenze. Angaben in m NX. rb = reliefbedingt. 



Skandinavien Mittelgebirge AJpen 
u. Gr. o. Gr. u. Gr. o. Gr. u. Gr. 



Gr. u. Gr. 



E. rufa 

F. polyctena 
F. pralensis 
F. nigricans 
F. luyubris 
F. aquilonia 



1000 rb. 
1000 rb. 
? rb. 
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Waldes ist urn so bemerkenswerter, als im weiteren Bereich des mittleren Main- 
gebietcs, vor allem im Muschelkalk, ein Vorrherschcn xero- und thermophiler Arten 
beobachtet wird (GOSSWALD 1932, 1951 b). 

AnschlieBcnd soi zu diesem Abschnitt nochraals die Verteilung der Formica- Grup- 
pen im Hinblick auf die untere und obere Verbreitungsgrenze fur das Alpengebiet 
skizziert (Abb. 14). Die Tabelle 2 gibt die Grenzen der vertikalen Verbreitimg der 
wichtigstcn Arten im Nord-Siid-Profil Europas in Zahlen an. 

Wahrend F. lugubris in den Mittelgebirgen Deutschlands, z. B. im Schwarzwald 
und im Bayerischen Wald, verbreitet ist, fehlt hier F. aquilonia, obwohl die Ho'hen- 
lage iiber die untere Verbreitungsgrenze dieser Art hinaufgeht. 

V. Versuch einer Kausalanalyse des beschriebenen gegemvartigen Verbreitungs- 

bildes bei den Formica-Arten 

Das Verbreitungsbild einer jeden Art von Lebewesen auf der Erdoberflache ist 
so, \vie es sich uns heute darbietet, eine Momentaufnahme in dem dynamischen Ab- 
lauf ihrer Entwicklung. Dieses dynamische Geschehen kann kurzfristig den Eindruck 
eines statischen Zustandes vermitteln, immer aber verbirgt sich dahinter die Aus- 
einandersetzung der ererbten Reaktionsnorm mit der Umwelt. Dieses Ringen eines 
jeden Lebewesens schlagt sich in zwei Erscheinungen von groBter Bedeutung nieder, 
namlich in der Eroberung eines mehr oder minder groBen Lebensraumes und in 
einer ini'raspezifischen Evolution (RENSCH 1954), die in kleinen Schritten zur Aus- 
bildung historischer, geographischer, okologischer Rassen und schlieBlich zu neuen 
Arten fiihrt. Wahrend die Besonderheit des sozialen Waldameisenstaates die Analyse 
der infraspezifischen Evolution sehr erschwert, ist es uns doch moglich, die Ursache 
des gegenwartigen Verbreitungsbildes bei den Formica-Arten zu analysieren. 

Die Ursache fiir die gegebene Verbreitung einer Art liegt in dem Wechselgef iige 
zwischen 

1. gegebener Reaktionsnorm der Tiere (endogene Faktoren), 

2. Umweltfaktoren (exogene Faktoren) und 

3. zeitlicher Veranderung beider Faktorenkomplexe (historische Faktoren). 

Unsere Kenntnisse iiber die Reaktionsnormen der einzelnen Arten ist noch 
gering. GOSSWALD (1938, 1941 a, b, 1942, 1943, 1951 a), KIRCHKER (1964) und HUBER 
(1965) konnten zeigen, daB sich die verschiedenen Arten in Hinblick auf Nestbau, 
StraBenanlage, Jagdverhalten, aber auch in bezug auf physiologische Eigenschaften, 
wie z. B. Transpiration, unterscheiden. Hinzu kommen betrachtliche Unterschiede 
einzelner Herkiinfte in der gleichen Art, z. B. bei Formica polyctena (GOSSWALD 
1963 a, b). 

Andererseits liefert uns eine Erfassung der biotischen und abiotischen Umwelt- 
gegebenheiten einen Indizienbeweis fiir die Lebensanspriiche der einzelnen Arten 
Untergrund, Beschaffenheit des Bodens, Jahresgang der Temperatur, Niederschlags- 



menge und Verteilung der Niederschlage, Einstrahlung, Verdunstung, der Wasser- 
haushalt allgemein sowie der Wettbewerb der Arten untereinander sind dabei von 
Bedeutung. Besonders die Beziehung zwischen Jahrestemperatur und Niederschlag 
erscheint von Bedeutung fiir die Verbreitung der Waldamcisenarten. Stellen sie 
doch hochste Anspriiche an einen Klimahaushalt im vegetabilischen Nest, besonders 
an eine hohe Luftfeuchtigkeit (GOSSWALD 1938, 1941 b, KIRCHNER 1964), deren 
Aufrechterhaltung mit der Regulierung eincs gleichma'Bigen Warmehaushaltes im 
Nest in engster Beziehung zu stehen scheint (GOSSWALD 1938, KNEITZ 1964). 
KNEITZ und EMMERT (1962) ermittelten, da!3 F. lugubris nur dort vorkommt, wo die 
mittlere Jahrestemperatur sicher unter 9 C, der mittlere Jahresniederschlag Uber 
800900 mm liegt. GOSSWALD und KNEITZ (1965) versuchten neuerdings, mit der 
Aufstellung von Kliniafaktoren Einblick in die Lebcnsanspriiche in bezug auf Tempe- 
ratur und Luftfeuchtigkeit bei einzelnen Waldameisenarten zu gewinnen! 

In Verkniipfung beider Faktorenkomplexe erscheinen uns die Grenzen der 
Arten abgestuft nach individuellen Anspruchen in hohem MaBe durch Kliniafaktoren 
gesteuert. So liegt es nahe, die Nordgrenze bzw. obere Hohengrenze durch die sinken- 
den Temperaturen als Kaltegrenze anzunehmen. Die Siidgrenze dagegen ist mit Sicher- 
heit eine Trockengrenze. Die hohen Temperaturen, verbunden mit geringen Nieder- 
schlagsmengen, setzen hier der Verbreitung einen Halt (GOSSWALD 1938, 1951 a, b, 
KNEITZ und EMMERT 1962). Es wird angenommen, da 6 im typischen Mittelmeerklima 
die Luftfeuchtigkeit im Nest wahrend der Sommerperiode fiir die meisten Vertreter 
der Formica- Arten zu gering wird. Bei der Besprechung der Verbreitungskarten wurde 
auf moglicherweise vorhandene Westgrenzen einiger Arten Bezug genommen. Diese 
Arten scheinen das vollatlantische Klima zu meiden. BERNARD (1946, 1958) verkniipft 
ebenfalls exogene und endogene Faktoren, urn eine Kausalanalyse anstellen zu 
konnen. Er versucht, Beziehungen zwischen der Ernahrungsweise der Ameisen, der 
mittleren Jahrestemperatur und den mittleren Jahresniederschlagen sowie der Ver- 
breitung der Arten festzustellen. Nach YARROW (1955) ist F. pratensis in Siidengland 
am Aussterben. Er begriindet dies damit, daB F. pratensis ein Relikt einer warmeren 
Periode sei und so infolge niederer Temperaturen aussterbe. Dieser SchluB erscheint 
nns im Hinblick auf die Fundorte in Skandinavien schwer beweisbar. 

SchlieBlich ist an eine zeitliche Veranderung der Umweltbedingungen und der 
Reaktionsnormen zu denken. Gerade unsere sehr eingehenden Kenntnisse iiber die 
Klimaschwankungen wahrend des Pleistozans konnen uns den Schliissel fiir ein Ver- 
standnis des heutigen Verbreitungsbildes bei Annahmeverschiedener Reaktionsnormen 



Eurasiens 



Zwei Ereignisse sind fiir die Entwicklung der Ticr- 



sem Zeitraum bedeutend gewesen: 



schen Gebirsrsbildungen und die damit einhergehenden tektoni- 
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2. Die Temperaturschwankungen und Niederschlagsverschiebungen [BUDEL 
(1949, 1960) und FRENZEL (1959, I960)]. 

Die Vergletscherungen Europas erreichten zuletzt wahrend des Brandenburger 
Stadiums (ca. 20000 v. Chr.) der Wiirmeiszeit einen letzten Hohepunkt, nachdern 
vorhcr mindestcns drei weitere Kaltzeiten mit Zwischeneiszeitcn Europas und Asiens 
Lebewelt auf das heftigste beeinflufit hatten. In Mitteleuropa erwuchs auf dcm 
schmalen unvergletscherten Saum zwischen dem Fennoskandischen Eisblock und 
dem alpinen Eis eine Zone baumfreier Steppe und baumt'reier- Tundra mit tlber- 
gangszonen zur Waldtundra. Da ein GroBteil der Waldameiscnartcn an Wald ge- 
bunden ist, bestcht die Annahme wohl nicht zu unrecht, daB das Hauptverbreitungs- 
gebiet der Arten welter nach dem Siiden in die Laub- und Nadelwaldzone des Medi- 
terranraumes verschoben worden war. Die Auslese der Art muB bei diesen Ver- 
sehiebungen in Europa sehr hart gewesen sein, da sich im Gegensatz etwa zu Nord- 
Amerika die groBen Ost West streichenden Gebirgsketten als Barrieren einer un- 
gehinderten Verlagerung entgegenstemmten (LINDKOTH 1960). Die Wiederbesiedlung 
des sich langsam erwarmenden Raumes von Mitteleuropa erfolgte bei der Waldfauna 
aus siidostlicher und siidwestlicher Richtung. Fiir die Nadelwaldfauna ist speziell 
eine Einwanderung aus den polnisch-kaspischen und sibirischen Refugien anzu- 
nehnien. Auf Grund unserer bisher gewonnenen Kenntnisse iiber die Artengliederung 



den europaischen Kontinent annehmen, wobei mit zunehmender Jahreserwarmung 
den Arten F. lugubris und F. aquilonia als charakteristische Arten F. rufa und F. poly- 
dena folgten. Als dritte Folge ist ein Vordringen von F. pratensis und F. nigricans 
im Zusammenhang mit der Ausbreitung einer anthropogenen Kultursteppe in Europa 
zu postulieren, die sich in historischer Zeit vollzogen haben diirfte. Dabei wurden in 
diesem Raume die niitzlichen Waldameisenarten heftig beeintrachtigt. Die heutigcn 
Gebirgsareale von F. lugubris und F. aquilonia in West- und Mitteleuropa lassen sich 
als Relikt- oder Riickzugsareal dieser beiden Arten in okologisch fur sie giinstige 
Raume verstehen, die ihren Zusammenhang mit den nordlichen Populationen ver- 
loren haben. Diese Hypothese wurde im Zusammenhang mit dem isolierten F. lugu- 
fim-Areal bereits von KNEITZ und EMMERT (1962) geaufiert. Sie steht auch in Uber- 
einstimmung mit verschiedenen Untersuchungen zur Entwicklung der nacheiszeit- 
lichen Tierwelt Europas (z. B. BURGEFF 1951). Welche artbildenden Vorgange und 
Veranderungcn sich in diesem Zeitraum vollzogen haben, steht vollig often und bedarf 
weiterer eingohender Untersuchungen. 

DaB diese Gedanken nicht neu sind, laBt sich an Hand zweier Literaturzitate 
belegen. ALPATOV (zitiert bei SKWARRA 1929) zieht zur Erklarung der Wandlung von 
F. uralensis von der Steppenarneise zur Moorameise endogcne und historische Fak- 
toren heran. ,,Die Formica uralensis drang von Osten her auf schmaler Vormarsch- 
linie ein. Daher kam sie zweifelsohne nach Europa erst spat, als sehon alle trockenen, 
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zurn Nestbau giinstigen Gebictc durch Formica rufa und prutensis besiedelt waren. 
Infolgedcsscn war Formica uralensis gezwungen, sich neuen okologischen Lebens- 
bedingungen anzupassen, was ihr wegen ihres wahrscheinlich jiingeren phylogene- 
tischen Alters leichter war als bei den beiden anderen Arten." WASMANN (1929) greift 
noch welter zuriick: ,,Erst als in der jtingsten Periode, gegen Schlufi des Unter- 
Oligozans, eine Abkiihlung des Klimas eintrat, erschienen die Vertreter der pala- 
arktischen Anieisenfauna, unter denen die circumpolare Gattung Formica im balti- 
schen Bernstein bereits 6 Arten zahlt." 



VI. Zusainmeiifassung 



1. Die vorliegende Arbeit liefert einen groBraumigen tlberblick iiber die Verteilung der 
Waldameisenarten mit vegetabilischen Nesthiigeln in Buropa. Sie versucht, aus dem Verbrei- 
tungsbild der Arten eine kausalanalytische Begriindung der ; 

auf Grund exogener, endogener und historischer Fakten aufzustellen. 

2. An Hand von ca. 4000 Proben (Herkunft: Sammhmg des Institutes fiir Angewandte 
Zoologie der Universitat Wiirzburg, Exkursionen von Mitarbeitern des Institutes, Material aus 
europaischen Museen) sowie von Angaben aus der Literatur wurde die horizontale Arealbildung 
folgender Arten iiber Europa zeichnerisch dargestellt: 

Formica rufa L., Formica polyctena FOERST., Formica /jmiensis RETZ., Formica nigriciinx 
EMERY, Formica lugubris ZETT., Formica aquilonia YARROW, Formica fruncorum FABR., Formica 
uralensis RUSZKY, Raptiforrnica snnguinea LATH., Coptoformica exsecta NYI/. 

3. Es zeigte sich, dafi die Arten Formica lugubris ZETT. und Formica aquilonia YARHOW 
ein disjunktes, alle anderen Arten ein kontinuierliches Areal haben. Damit einhergehend wurde 
die Nord-Siid-Erstreckung des Areals jeder Art in Anzahl-Breitengrade ermittelt und mitein- 
ander in Beziehung gesetzt. 

4. Die Hohengliederung der Arten wird an Hand von generalisierten Nord-Siid-Profilen 
dargestellt. Die Arten Formica rufa L. und Formica polyctena FOERST. bevorzugen die Walder der 
Tieflander bis mittlere Lagen der Gebirge. Die Arten Formica pratensis RETZ. und Formica nigri- 
cans EMERY stimmen mit diesen Arten in der Hohengliederung iiberein, bevorzugen aber freies 
und warmeres Gelande. Besonders Formica nigricans EMERY geht deshalb weit im italienischen 
Apennin nach dem Siiden. Die Arten Formica lugubris ZETT. und Formica aquilonia YARROW 
sind boreoalpine Arten. Wahrend beide im nordlichen Areal bei Meereshohe vorkommen, weisen 
sie im siidlichen Areal eine untere Verbreitungsgrenze auf, die bei Formica lugubris ZETT. um 
(iOO m, bei Formica aquilonia YARROW um 900 m liegt. Formica lugubris ZETT. nimmt das grofiere 
Areal ein. Die anderen genannten Arten zeigen keine so deutliche Hohenbindung, aber eine 
starkere Standortsbindung, Formica uralensis RUSZKY ist wegen eines fast rein borealen Ver- 
breitungsgebietes hervorzuheben. 

5. In einem abschliefienden Kapitel wird der Versuch unternummen, das gegenwartige 
Verbreitungsbild der Arten zu erklaren. Xeben endogenen Faktoren ( physiologische Konstitution 
der Arten auf Grund des ererbten Reaktionsvermogens) und exogenen Faktoren (momentane 
Wirkung der gegebenen biotischen und abiotischen Umwelt) wird die Frage historischer Faktoren 
besprochen. Besonders die nacheiszeitliche Klimaentwicklung Europas wird in diesem Zusammen- 
hang diskutiert. Die Krage der Artbildung und Rassengliederung bleibt weiteren Untersuchungen 
vorbehalten. 
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